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Ber. Schweiz. Bot. Ges. 86 (3/4), 115—128 (1976)

Quelques phenomenes de polarite
du pollen des Orchidaceae

Par Kim-Lang Huynh

Institut de Botanique
de l'Universite de Neuchätel

Manuscrit requ le 3 mai 1976

La famille des Orchidaceae possede un pollen assez diversifie. II est forme de

grains libres, de tetrades ou de pollinies suivant les genres. Le sporoderme est soit
lisse, soit finement reticule, soit grossierement reticule. Concernant l'appareil
apertural, le pollen peut etre 1-pore, 1-sulque, 2-sulque, 3—4-pore ou inaperture
(Erdtman 1952). Chez les genres oü le pollen est 1-aperture, l'aperture est proximale —

c'est-ä-dire orientee vers le centre de la tetrade au Stade de tetrade postmeiotique —

comme dans le genre Aa (Cocucci 1964), ou distale comme dans le genre Epipactis,
etant tournee vers l'exterieur de la tetrade ä ce Stade. Chez ceux oü la pollinie
est prolongee d'une caudicule, celle-ci contient aussi des cellules sporogenes, qui
produisent egalement du pollen; celui-ci demeure toutefois incapable de germination
(Huynh 1965, p. 30).

Le present travail vise principalement ä etudier la position initiale de la cellule

generative dans le pollen du Cypripedium pubescens Willd., de YEpipactis palustris
(Miller) Crantz et du Listera ovata (L.) R. Br. On sait que chez les Angiospermes,
le noyau de la microspore qui s'apprete ä subir la (premiere) mitose pollinique vient
ä un point determine de la paroi sporale et y traverse toutes les phases de cette
division. C'est done en ce point que la cellule generative se forme, qui, par la suite,

migre a l'interieur du cytoplasme vegetatif. Dans la famille des Orchidaceae, la

position initiale de la cellule generative ne semble connue que chez quelque 16 genres:
eile y est distale (Swamy 1949, Cocucci 1964).

Concernant le Cypripedium pubescens, l'etude de la position initiale de la cellule

generative necessite une etude de l'arrangement de son pollen dans la tetrade

postmeiotique afin de determiner les faces polaires de ce pollen heteropolaire, en

particulier la position du troisieme sulcus, insoupqonne jusqu'ici dans ce genre.
D'un autre cote, ce sulcus n'etant pas ouvert par l'acetolyse, on peut douter qu'il
est fonctionnel. Une etude de la germination de ce pollen est done indispensable.
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Materiel et methodes

A 1-exception du Cypripedium pubescens, d'origine americaine, les autres especes sont de
provenance suisse.

L etude de I arrangement du pollen de cette espece est possible grace a la coloration au rouge
congo melange a l'hydrazide maleique technique. Des tetrades postmeiotiques sont extraites
d antheres fraiches a l'aide d'une aiguille fine et montees dans ce melange colorant. L'exine s'y
colore selectivement, meme a ce Stade jeune (Stainier et al. 1967). Plus elle est epaisse, plus
la coloration est intense. Les apertures, qui s'y colorent faiblement, deviennent visibles par
contraste. Les figures 17-18 relevent de cette methode.

Pour la mitose pollinique, d'autres antheres fraiches sont fixees ä l'alcool-acetique 3:1, puis
colorees au carmin acetique porte ä legere ebullition pendant deux minutes. Les microspores
ou les tetrades en sont ensuite extraites a l'aide d'une aiguille fine et montees dans une solution
aqueuse d'acide acetique a 45%. Les preparations sont conservees selon Huynh 196 5 (p. 18).
Cette methode s avere tres favorable a cette etude, car eile permet de voir facilement la cloison
en verre de montre, de nature callosique (Gorska-Brylass 1970), qui enserre la cellule generative
fraichement formee contre la paroi pollinique. Dans le cas du C. pubescens, elle facilite en outre
1 observation des sulcus, meme a la face inferieure de la microspore; de plus, le sporoderme
ne subit pas de deformations comme sur le materiel fixe au Helly. Les figures 10, 12, 19—21 et
23 relevent de cette methode.

D autres antheres fraiches sont fixees au Helly, ensuite coupees au microtome et colorees
a la reaction nucleale de Feulgen, puis au vert lumiere. Elles servent a contröler les resultats
obtenus sur celles fixees ä l'alcool-acetique. La figure 22 releve de cette methode.

Concernant la germination du pollen, un milieu constitue d'agar-agar, de Knop et de 12%
de saccharose est utilise et soumis ä une temperature d'environ 25°C. Le pollen germe est fixe
ä l'alcool-acetique 3:1, puis etudie d'apres la meme methode que les antheres fixees ä ce
fixateur.

L'acetolyse, bien connue, est utilisee pour l'etude de la morphologie du pollen. Les figures
1, 9, 15, 16, 24 et 25 relevent de cette methode.

Quant aux microphotographies, non retouchees, le film Kodak Contrast Process Ortho
est utilise. La copie est faite sur du papier dur. La plupart d'entre elles sont reproduces sur
figures dessinees. Car certains details tres visibles au microscope sont peu perceptibles sur
la Photographie, ou n'y sont pas apparus etant situes ä des niveaux differents.

Observations

1. Cypripedium pubescens

a) Morphologie du pollen

Le pollen du Cypripedium pubescens a trois sulcus (fig. 1). Deux d'entre eux
sont equatoriaux et distinctement visibles sur le pollen acetolyse, etant ouverts par
l'acetolyse. lis partagent le grain de pollen en deux moities faces polaires)
distinctement inegales. La petite moitie porte dans sa zone mediane le troisieme
sulcus, qui varie d'un grain ä l'autre. Epargne par l'acetolyse — ce qui explique
sa faible visibilite sur le pollen acetolyse — le troisieme sulcus a effectivement une
forme porolde (fig. 15) ou allongee (fig. 16). Malgre cette variation, il reste plus
ou moins parallele aux deux autres. A la germination du pollen, il peut livrer
passage au tube pollinique (fig. 14) comme eux (fig. 13).
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II n'y a done aueun doute que ce pollen a trois apertures Cela semble en contradiction

avec ce qui est connu jusqu'ici dans le genre Cypripedium Effectivement,
Erdtman (1952), par exemple, deent le pollen du C calceolus suedois comme etant

2-sulque Le present auteur s'est done vu dans l'obligation d'etudier aussi cette espece

Sur le materiel suisse, le C calceolus montrait toutefois un pollen semblable en tout

point ä celui du C pubescens ll avait aussi trois sulcus distmets, et le troisieme
sulcus avait aussi une forme allongee ou poroide

b) Arrangement du pollen

Les faits suivants mdiquent que la petite face polaire est distale Un grand

nombre de tetrades postmeiotiques sont observees, oü les microspores montrent

un arrangement rhomboidal ou assimilable ä un tel arrangement (fig 2 et 17)

Chaque microspore presente ä l'observateur un sulcus en entier et tourne dans

le sens oppos6 un autre sulcus Ces deux sulcus coincident pratiquement 1'un avec

l'autre s'lls sont projetes sur un meme plan horizontal Portes par l'equateur, comme
le montrent ces deux figures, lis partagent la microspore en deux moities distmctement

inegales, dont la petite est tournee vers l'exteneur de la tetrade

Si de telles tetrades sont regardees par une face laterale, elles peuvent apparaitre
ä l'observateur ä peu pres de la meme faqon que la tetrade presentee sur les figures

3 et 18 Elles lui montrent alors en profil les troisiemes sulcus des deux microspores
laterales lis sont plus visibles que quand lis sont regardes de face Chacun d eux

est situe bien ä la face polaire distale d'une de ces deux microspores (fig 3 et 18

considerer en particuher la microspore gauche)

c) Mitose pollinique

Sur les microspores fixees ä l'alcool-acetique, on identifie facilement les faces

polaires, en particuher quand ces microspores presentent une face laterale Si cette

face porte dans sa partie mediane un sulcus equatorial en entier, la section optique
de la microspore ä son niveau moyen passe par l'axe longitudinal du sulcus distal

Par consequent, la face polaire distale apparait sur cette section optique comme

une ligne mince, opposee ä une ligne distmctement plus epaisse, qui est la section

optique de la face polaire proximale (fig 6 et 21) Par contre, si elle montre les

trois sulcus en profil, la section optique de la microspore ä son niveau moyen
traverse les sulcus par leurs axes transversaux En consequence, la face polaire

proximale apparait sur cette section optique comme une ligne continue, alors que

la face polaire distale y prend la forme d'une ligne discontinue en sa partie mediane,
oü est le sulcus distal (fig 4, 5, 19, 20 et 23)

Les faces polaires de la microspore une fois identifiees, ll est possible de situer

son (ou ses) noyau(x) Amsi, peu avant son entree en mitose, le noyau de la microspore

vient au pole proximal, et y traverse toutes les phases de cette division
Cette position proximale du noyau est nette surtout k la prophase (fig 4 et 19)

et ä la metaphase (fig 5 et 20) Car l'etendue visible de la matiere chromatmienne
est alors faible par rapport au volume du cytoplasme de la microspore Des deux

noyaux-fils, distmctement megaux, qui en resultent (fig 6 et 21), le petit a une

coloration nettement plus intense et donne l'impression d'etre retenu contre le pole

proximal par une cloison en verre de montre II a une forme elliptique ou ronde
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suivant que le pollen est vu par une face laterale ou par une face polaire. L'autre
noyau est presque spherique et situe plus ou moins au centre de la microspore.
Le petit noyau est done le noyau generatif.

La position proximale de la cellule generative est confirmee aussi par le materiel
fixe au Helly, dans quelques cas oü, par pur hasard, les microspores de la tetrade
ne sont pas encore dissociees. Ainsi, sur la figure 22, par exemple, oil trois microspores

d une tetrade ä arrangement tetraedrique sont visibles, leurs noyaux en
metaphase de mitose pollinique montrent clairement une position proximale.
D'un autre cote, cette figure indique que le troisieme sulcus doit etre au pole distal -eile confirme en somme ce qu'a revele l'etude de l'arrangement du pollen — malgre
1 impossibility d observer regulierement et avec certitude les sulcus sur le materiel
fixe ä ce fixateur. Car, sur les microspores fixees ä l'alcool-acetique, il a ete etabli,
dans l'alinea precedent, que le noyau en mitose pollinique etait regulierement
au point de la paroi sporale diametralement oppose ä ce sulcus.

d) Germination du pollen
Le pollen du Cypripedium pubescens germe facilement. Apres 24 heures de mise

en germination, des tubes polliniques deux fois aussi longs que le grain de pollen sont
obtenus, et aussi bien le noyau vegetatif que le noyau generatif penetrent activement
dans le tube pollinique. Dans environ 30% des cas, le noyau generatif penetre le
premier. Le tube pollinique pousse soit par un sulcus equatorial (fig. 7 et 13), soit
par le sulcus distal (fig. 8 et 14). Le deuxieme cas est toutefois moins frequent: ce qui
est comprehensible, le sulcus distal n'ayant qu'une chance sur trois ä livrer passage
au tube pollinique.

2. Epipactis palustris

Le pollen de 1 Epipactis palustris reste associe en tetrades, oil chaque monade
n'a qu'un pore, large et distal (fig. 9).

La mitose pollinique est generalement asynchrone dans une meme tetrade. Quand
il s apprete ä entrer en mitose, le noyau de la microspore vient au pole proximal, ou,
parfois, ä la zone centrale d'une cloison de la tetrade, et y traverse toutes les phases
de cette division. II en resulte qu'ä la fin de la mitose pollinique, on trouve au meme
point le noyau generatif, plus petit et plus intensement colore que le noyau vegetatif.
Une localisation precise de la cellule generative fraichement formee est facilitee
aussi par 1 apparition d une cloison en verre de montre (fig. 10) qui donne l'impression
d'enserrer le noyau generatif contre la paroi pollinique.

3. Listera ovata

Le pollen du Listera ovata reste aussi associe en tetrades. II a ete etudie par
Erdtman (1952) sur du materiel suedois, mais d'une maniere peu precise puisque
la monade a ete decrite comme etant „cf. 1-tenuate".
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Sur le materiel suisse, la monade de cette espece montre toutefois deux pores
equatoriaux, parfois trois (fig. 11, 24, et 25), et la face polaire distale semble plus
grande que la face polaire proximale. Tres souvent, les pores sont ä peine perceptibles,
ce qui explique probablement pourquoi Erdtman n'a pas donne une description
precise de ce pollen. Les pores sont generalement si pres des cloisons de la tetrade

qu'on peut se demander s'ils ne seraient pas en realite les extremites d'un meme

sulcus proximal. Cette supposition semble toutefois fausse, car la plupart des

pores sont separes des cloisons de la tetrade par une frange de reticulum assez

distincte (fig. 24: considerer la monade inferieure droite; fig. 25: considerer toutes
les monades). De plus, sur la monade inferieure gauche de la tetrade presentee

sur ces deux figures, il parait impossible d'imaginer comment les deux pores ä la

face superieure puissent etre raccordes ä celui, plus grand, ä la face inferieure, si ces

trois pores etaient trois parties d'un meme et seul sulcus proximal.
La mitose pollinique peut etre synchrone ou asynchrone dans une meme

tetrade. Quand il s'apprete ä entrer en mitose, le noyau de la monade de cette

espece vient au pöle distal ou ä un point voisin, et y traverse toutes les phases de

cette division. II en resulte qu'ä la fin de la mitose pollinique, on trouve au meme

point le noyau generatif, plus petit mais plus intensement colore que le noyau
vegetatif (fig. 12).

Discussion

1. L'etude de la position initiale de la cellule generative dans le pollen de ces

trois especes entre dans le cadre d'une etude generale chez les Angiospermes afin
de trouver la ou les loi(s) qui permet(tent) de determiner dans la pratique cette

position. Un grand nombre d'especes appartenant ä des families tres diverses

et ayant des types de pollen tres varies ont ete etudiees (publiees et non publiees)

par l'auteur. Toutes indiquaient que dans un grain de pollen aperture, la cellule

generative se formait ä un point determine de la paroi pollinique, et que la position
initiale de cette cellule etait conditionnee par l'appareil apertural. Effectivement,
le noyau de la microspore qui s'appretait ä subir la mitose pollinique semblait

„eviter" les portes de sortie du tube pollinique visibles sur le pollen (sulcus, colpus,

pores, points de croisement entre ectoapertures et endoapertures). Ce phenomene
de „repulsion" semble s'expliquer par la presence d'un epaississement considerable

de Tintine en ces points, qui fait saillie dans le cytoplasme de la microspore et qui,
avec le concours du Systeme vacuolaire (vide infra), determine le noyau ä venir

contre un point de la paroi sporale et, par consequent, ä y traverser toutes les

phases de cette division.
En ce qui concerne les especes etudiees dans ce travail, la cellule generative

naissante a une position proximale chez les deux premieres, mais distale chez 1 autre.

Essayons, malgre cette variation, d'en degager les caracteres communs qui
puissent avoir un rapport avec cette position.
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A ce point de vue, le fait que cette cellule ne se forme pas en face d'une aperture
parait indiquer qu'il faut considerer la paroi, c'est-a-dire les parties non-aperturales
du pollen. II est difficile de donner a ce que l'on peut considerer comme ,,une
partie non-aperturale" une definition succincte et precise qui soit valable pour
n'importe quel pollen. Cependant les prochaines lignes permettent d'en avoir une
idee en ce qui concerne les especes etudiees dans le present travail. Ainsi, si Ton
confronte chez ces especes la position initiale de la cellule generative avec la ou les
partie(s) de la surface pollinique qui ne porte(nt) pas d'apertures, il devient tout
de suite evident que cette cellule s'y forme ä la zone centrale de la partie non-
aperturale la plus grande du pollen. Effectivement, celle-ci est la face polaire
proximale chez le Cypripedium pubescens (comparer fig. 5, par exemple, avec fig. 1)
et la face polaire distale chez 1z Listera ovata (comparer fig. 12 avec fig. 11). Chez
1 Epipactis palustris, eile est tout le sporoderme, c'est-ä-dire toute la surface
pollinique excepte le pore (comparer fig. 10 avec fig. 9), le pollen de cette espece
n'ayant qu'une partie non-aperturale et qu'une partie aperturale, qui est le pore.

Etant donne aussi que la position initiale de la cellule generative dans un grain
de pollen aperture est conditionnee par son appareil apertural, il semble indique que
les portes de sortie du tube pollinique doivent etre pris egalement en consideration.
Une confrontation entre la position initiale de la cellule generative et l'appareil
apertural chez ces trois especes montre que cette cellule s'y forme generalement
au point de la paroi pollinique le plus eloigne de l'aperture (cas de 1 'Epipactis
palustris) ou des apertures (cas des deux autres especes). Ce point est le pole
proximal chez le Cypripedium pubescens (comparer fig. 5, par exemple, avec fig. 1)
et chez 1'Epipactis palustris (comparer fig. 10 avec fig. 9), et le pole distal chez le
Listera ovata (comparer fig. 12 avec fig. 11).

Ces deux caracteres communs — c'est-ä-dire que la cellule generative se forme
ä la zone centrale de la partie non-aperturale la plus grande du pollen; qu'elle
se forme au point de la paroi pollinique le plus eloigne de la (ou des) porte(s) de
sortie du tube pollinique — sont vraisemblablement les seuls qui existent entre
ces trois especes et qui puissent avoir un rapport avec la position initiale de leur
cellule generative. lis sont partages aussi par les genres Aa et Vanilla, deux autres
genres de la famille des Orchidaceae. Effectivement, chez le genre Aa, oil le pore
unique du pollen est proximal, la cellule generative se forme ä la face polaire
distale (Cocucci 1964). Chez le genre Vanilla, il a ete etabli que la face qui porte
les 3—4 pores minuscules du pollen etait aussi la face polaire proximale et que
cette cellule se formait aussi ä la face polaire distale (Huynh, non publie).

Le deuxieme caractere commun montre que la position initiale de la cellule
generative peut etre determinee a priori dans ces cinq genres grace ä la „loi de la
plus longue distance" qui a ete deduite dans un travail precedent: Chez les
Angiospermes ä pollen aperture, la cellule generative naissante occupe le point
de la paroi pollinique le plus eloigne de la (ou des) porte(s) de sortie du tube
pollinique (Huynh 1972, p. 110). Certes, l'etat actuel de nos connaissances, tres
fragmentaires, relatives ä cette position chez les Angiospermes ne semble pas
permettre de penser que cette loi experimental soit valable pour n'importe quelle
espece. Elle peut neanmoins servir utilement d'hypothese de travail — ce qui a
eu effectivement lieu — dans les recherches ulterieures chez ces plantes.
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II est certain que la position initiale de la cellule generative chez une espece

d'Angiospermes depend de la position occupee par le noyau en mitose dans la

microspore. Et, ä son tour, la position de celui-ci semble determinee par la

(ou les) vacuole(s) qui le pousse(nt) contre la paroi sporale. Une etude ultrastruc-
turale du cytoplasme de la microspore en cours de mitose pollinique reste ä

faire chez ces trois especes afin d'etudier son Systeme vacuolaire, qui n'etait pas

visible ä ce Stade dans les conditions d'etude de ce travail.

2. Une etude ultrastructurale de l'appareil apertural du Cypripedium pubescens

reste ä faire aussi, afin d'elucider en particulier la structure du sulcus distal.

Sur le materiel acetolyse ou fixe k l'alcool-acetique, la membrane qui le recouvre
semble granuleuse (fig. 15 et 23). Toutefois, sur certaines microspores fixees aussi

ä ce fixateur, eile semble compacte (fig. 5 et 20). Cette etude permettra peut-etre
d'expliquer aussi la difference dans le comportement vis-ä-vis de l'acetolyse entre

cette aperture et les sulcus equatoriaux. Sur le pollen acetolyse, la membrane

qui recouvre le sulcus distal est en general tres distinctement visible (fig. 15);

celui-ci n'est done pas ouvert par l'acetolyse. Par contre, les membranes des sulcus

equatoriaux n'y sont pas visibles. A vrai dire, les deux levres sporodermiques qui
bordent chaque sulcus equatorial sont en general accolees intimement l'une ä

l'autre sur le pollen acetolyse, ce qui ne permet pas de voir sa membrane dans le

cas, hypothetique, oü celle-ci n'aurait pas ete detruite par l'acetolyse. Toutefois,
sur les grains oü ces levres restent separees, le sulcus equatorial borde par elles est

distinctement ouvert, n'etant recouvert par aucune membrane. Malgre ce

comportement different vis-ä-vis de l'acetolyse, le sulcus distal peut livrer passage

au tube pollinique, comme les deux autres sulcus, ä la germination du pollen,
ce qui semble etrange.

Au Professeur C.Favarger l'auteur desire exprimer sa profonde gratitude pour son interet
pour le probleme de la position initiale de la cellule generative dans le pollen et pour les

commentaires tres utiles qu'il a bien voulu apporter ä ce travail.
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Toutes les figures sont a une meme echelle.

Cypnpedium pubescens

Fig- 1: pollen vu par une face laterale avec les trois sulcus en profil. La face polaire
proximale est en haut de la figure.

Fig. 2-3. tetrades postmeiotiques, reproduces des fig. 17-18. Sur la fig. 3, les fleches
indiquent les sulcus equatoriaux de la microspore gauche.

Fig. 4—6. microspores en mitose pollinique, reproduites des fig 19—21

Fig. 7-8: grains de pollen germe, reproduits des fig 13 — 14

Epipactis palustris

Fig- 9: tetrade de pollen (reticulum non represente). Les deux lignes circulates
discontinues, plus ou moins concentriques, delimitent l'une la microspore du
niveau inferieur, l'autre le pore de celle-ci

Fig. 10: trois monades d'une tetrade de pollen au debut du Stade de repos qui suit
la mitose pollinique.

Listera ovata

Fig- 11- tetrade de pollen (reticulum non represente), restitue des fig. 24 — 25. Les pores
a la face superieure sont representes en pointille, ceux a la face inferieure, par des
lignes fermees discontinues.

Fig. 12: tetrade de pollen au debut du stade de repos qui suit la mitose pollinique.
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Le segment de droite horizontal, au dessous de la fig 18, correspond ä ca 30 ß pour les
fig 13 —14, ca 20 ß pour les fig 15 —18, ca 1 5 ß pour les fig 19—20

Cypnpedium pubescens

Ftg 13 grain de pollen germe ou le tube pollinique sort par un sulcus equatorial
(reproduit sur la fig 7)

Fig 14 grain de pollen germe ou le tube pollinique sort par le sulcus distal
(reproduit sur la fig 8).

Fig 15-16 grains de pollen vus par la face polaire distale

F'g 17 tetrade postmeiotique vue a son niveau superieur (reproduite sur la fig. 2).
L'enveloppe callosique n'est pas visible

Fig 18 tetrade postmeiotique vue a son niveau moyen (reproduite sur la fig 3)
L'enveloppe callosique n'est pas visible.

Fig. 19—20 microspores respectivement en prophase et en debut de metaphase de mitose
pollinique, vues par une face laterale avec les trois sulcus en profil (reproduces
sur les fig 4—5). La face polaire proximale est en haut de la figure Sur la fig 19,
le petit cercle au centre du noyau est une impurete presente par hasard dans
la preparation
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Le segment de droite horizontal, au-dessous de la fig. 23, correspond a: ca. 15 ju pour les
fig. 21-23, ca. 20 p pour les fig. 24—25.

Cypripedium pubescens

Fig. 21: microspore en telophase de mitose pollinique vue par une face laterale avec un
sulcus equatorial (reproduite sur la fig. 6). La face polaire proximale est en haut
de la figure.

Fig. 22: trois microspores d'une tetrade en debut de metaphase de mitose pollinique.
Fig. 23: microspore en anaphase de mitose pollinique vue par une face laterale avec

les trois sulcus en profil. La fleche indique le sulcus distal.

Listera ovata

Fig. 24—25: respectivement la face superieure et la face inferieure d'une tetrade de pollen
(restituee sur la fig. 11).
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Zusammenfassung

Polaritatserscheinungen beim Pollen der Orchideen

Der durch freie Pollenkorner gebildete Pollen von Cypripedium pubescens
hat drei funktionelle Sulci, von denen zwei äquatorial und der dritte distal sind
Die generative Zelle bildet sich im allgemeinen im Proximalpol C calceolus hat
gleichartigen Pollen Beim Pollen von Epipactis palustris, der durch Tetraden
gebildet wird, bei denen jede Monade eine einzige distale Pore hat, bildet sich die
generative Zelle im allgemeinen auch im proximalen Pol Beim Pollen von
Listera ovata, der durch Tetraden mit Monaden von je 2—3 äquatorialen Poren
gebildet wird, bildet sich die generative Zelle im allgemeinen im distalen Pol

Summary

Phenomenons of Polarity m the Pollen of Orchidaceae

Cypripedium pubescens pollen, composed of free grams, has three sulci, all
functional, two of which are equatorial and the third distal. The generative cell
is m general formed at the proximal pole. C. calceolus has the same type of pollen.
In Epipactis palustris pollen, composed of tetrads m which each monad has one
pore, distal, the generative cell also is formed at the proximal pole m general
In Listera ovata pollen, composed of tetrads m which each monad has 2—3 pores,
equatorial, the generative cell is m general formed at the distal pole.
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